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Íà öåé ÷àñ â³äîìî íèçêó òåìïåðàòóðíî-÷óòëèâèõ 
åëåìåíò³â – ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ 
ñòðóêòóðíî òà ôóíêö³îíàëüíî, – ÿê³ êîíòðîëþþòü 
ðîçìà¿òòÿ á³îëîã³÷íèõ ïðîöåñ³â áàêòåð³é, âêëþ÷àþ÷è 
â³ðóëåíòí³ñòü. Â³äîì³ ÐÍÊ-òåðìîìåòðè º ñòðóêòó-
ðàìè, ùî ÿâëÿþòü ñîáîþ àáî îäíó ïðîòÿæíó øïèëü-
êîâó ñòðóêòóðó, àáî äåê³ëüêà øïèëüîê, ÿê³ ìîæóòü 
áóòè ÿê äîñêîíàëèìè, òàê ³ íåäîñêîíàëèìè. Íà îñíîâ³ 
êîìï’þòåðíîãî òà òåðìîäèíàì³÷íîãî àíàë³ç³â ïîâí³ñ-
òþ ñåêâåíîâàíèõ ãåíîì³â 25 ³çîëÿò³â Salmonella enteri-
ca âñòàíîâëåíî àëãîðèòì òà êðèòåð³¿ ïîøóêó ïîòåí-
ö³éíèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, ùî äîçâîëèòü â ïîäàëüøîìó 
ïðîâåñòè ïîøóê ïîòåíö³éíèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â â ãå-
íîì³ ³íøèõ ñîö³àëüíî çíà÷èìèõ ïàòîãåí³â. Äëÿ S. en-
terica íà äîäàòîê äî â³äîìîãî 4U-ÐÍÊ-òåðìîìåòðà 
âèçíà÷åíî ÷îòèðè øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè, ÿê³ ìîæóòü 
áóòè íîâèìè ÐÍÊ-òåðìîìåòðàìè. Âîíè â³äïîâ³äàþòü 
íåîáõ³äíèì òà äîñòàòí³ì óìîâàì óòâîðåííÿ ÐÍÊ-
òåðìîìåòð³â òà º âèñîêîêîíñåðâàòèâíèìè íåêàíîí³÷-
íèìè ñòðóêòóðàìè, îñê³ëüêè ïðèñóòí³ â ãåíîì³ âñ³õ 
äîñë³äæåíèõ ³çîëÿò³â S. enterica. Ïðîàíàë³çîâàíî òåì-
ïåðàòóðíî-÷óòëèâèé ìîòèâ â ïëàçì³ä³ pXO1 çáóäíè-
êà ñèá³ðêè Bacillus anthracis, à äîñêîíàë³ øïèëüêè, ùî 
óòâîðþþòü õðåñòîïîä³áíó ñòðóêòóðó â ñóïåðñï³ðàëü-
í³é ïëàçì³ä³ pUC8, â³çóàë³çîâàíî çà äîïîìîãîþ àòîìíî-
ñèëîâî¿ ì³êðîñêîï³¿.
Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ðèáîïåðåìèêà÷, ÐÍÊ-òåðìîìåòð, ïî-
ñë³äîâí³ñòü Øàéí-Äàëüãàðíî, øïèëüêîâà ñòðóêòóðà, 
Salmonella enterica, ÀÑÌ, àòîìíî-ñèëîâà ì³êðî-
ñêîï³ÿ.
Âñòóï. Çã³äíî ç öåíòðàëüíîþ äîãìîþ ìîëåêó-
ëÿðíî¿ á³îëîã³¿ ìîëåêóëàì ÐÍÊ â³äâåäåíà ðîëü 
ïàñèâíîãî ïîñåðåäíèêà ì³æ á³ëêàìè òà ìîëå-
êóëàìè ÄÍÊ. Íà öåé ÷àñ âñòàíîâëåíî, ùî ìî-
ëåêóëè ÐÍÊ ìîæóòü íå ò³ëüêè çáåð³ãàòè ãåíå-
òè÷íó ³íôîðìàö³þ, àëå é âèêîíóâàòè ³íø³ ôóíê-
ö³¿. Îá’ºêòîì ïèëüíî¿ óâàãè íèçêè íàóêîâî-
äîñë³äíèõ ëàáîðàòîð³é º ðåãóëÿòîðí³ ÐÍÊ ïðî-
êàð³îò³â, ¿õíÿ ñòðóêòóðà, á³îëîã³÷í³ ôóíêö³¿, 
³äåíòèô³êàö³ÿ, à òàêîæ ìîæëèâîñò³ âèêîðèñ-
òàííÿ â ãàëóç³ ìåäèöèíè òà á³îòåõíîëîã³¿.
Âñòàíîâëåíî, ùî ðåãóëÿòîðí³ ÐÍÊ ìîæóòü 
ïðîÿâëÿòè êàòàë³òè÷íó àêòèâí³ñòü çà â³äñóò-
íîñò³ êîôàêòîð³â òà ðîçðèâàòè ôîñôîä³åô³ðí³ 
çâ’ÿçêè (ðèáîç³ìè); çâ’ÿçóâàòè ìàë³ ìîëåêóëè 
(ë³ãàíäè) òà ³îíè ç âèñîêîþ àô³íí³ñòþ ³ ñïå-
öèô³÷í³ñòþ, çä³éñíþþ÷è ìîí³òîðèíã ìåòàáî-
ë³÷íîãî ñòàíó êë³òèíè òà êîíòðîëþþ÷è åêñ-
ïðåñ³þ ãåí³â, åôåêòèâí³ñòü òðàíñëÿö³¿, òåðì³íà-
ö³þ òðàíñêðèïö³¿ òà ñòàá³ëüí³ñòü ìÐÍÊ; ðå-
ãóëþâàòè òðàíñëÿö³þ ãåí³â, ùî êîäóþòü á³ëêè 
òåïëîâîãî òà õîëîäîâîãî øîêó, à òàêîæ ãåí³â 
â³ðóëåíòíîñò³ ïðè çì³í³ òåìïåðàòóðè íàâêî-
ëèøíüîãî ñåðåäîâèùà [1–3].
Ì³êðîîðãàí³çìè, ùî â³ëüíî æèâóòü, ïåð³î-
äè÷íî ï³ääàþòüñÿ çì³í³ óìîâ íàâêîëèøíüîãî 
ñåðåäîâèùà – òåìïåðàòóðà, ðÍ, íàÿâí³ñòü æè-
âèëüíèõ ðå÷îâèí ïîñò³éíî çì³íþþòüñÿ. Äëÿ 
çàïîá³ãàííÿ íàñë³äê³â òåìïåðàòóðíèõ êîëèâàíü
ó áàêòåð³é ðîçâèíóòî ñêëàäíó ñ³òêó çàõèñíèõ
ìåõàí³çì³â. ßê ïîòåíö³éí³ òåìïåðàòóðíî-÷óò-
ëèâ³ åëåìåíòè ó ïðèðîä³ âèêîðèñòîâóþòüñÿ êîì-
ïîíåíòè â³ä ìåìáðàíè äî ìîëåêóë ÄÍÊ, ÐÍÊ 
òà á³ëê³â. Ïàòîãåíí³ ì³êðîîðãàí³çìè ÷àñòî ðåà-
ãóþòü íà òåìïåðàòóðó áëèçüêî 37  ºÑ ³íäóêö³ºþ 
åêñïðåñ³¿ ãåí³â â³ðóëåíòíîñò³. Ðåãóëÿö³ÿ ãåí³â, 
ùî êîíòðîëþþòü ñåðåäîâèùå, ìîæå çä³éñ-
íþâàòèñÿ íà ð³âí³ òðàíñêðèïö³¿ ÷åðåç âçàºìîä³þ 
ç ðåãóëÿòîðíèìè ïðîòå¿íàìè. Ïðîòå íåäàâíî 
â³äêðèòî äåê³ëüêà ïîñòòðàíñêðèïö³éíèõ ìåõàí³ç-
ì³â, ùî áàçóþòüñÿ íà ìîëåêóëàõ ÐÍÊ [3]. Ñòà-
ëî çðîçóì³ëèì, ùî ïåâí³ ìîëåêóëè òÐÍÊ º íå 
ò³ëüêè ñóáñòðàòîì äëÿ ðèáîñîì, àëå é ì³ñòÿòü 
êîíòðîëüí³ åëåìåíòè, ÿê³ ìîäóëþþòü ¿õíþ âëàñ-
íó åêñïðåñ³þ çàëåæíèì â³ä óìîâ ÷èíîì. Ñòðóê-
òóðí³ çì³íè â òàêèõ ñåíñîðíèõ ÐÍÊ îáóìîâëåí³ 
ñïåöèô³÷íèìè íàâêîëèøí³ìè çì³íàìè.
Ðîçð³çíÿþòü äâà ïðèíöèïîâî ð³çíèõ êëàñè: 
öèñ-ä³þ÷³ ÐÍÊ-åëåìåíòè, ðåãóëÿòîðíèé ïîòåí-
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ö³àë ÿêèõ çíàõîäèòüñÿ âñåðåäèí³ ïîñë³äîâíîñò³ 
ìÐÍÊ, òà òðàíñ-ä³þ÷³, ìàë³, íåêîäóþ÷³ ìîëå-
êóëè ÐÍÊ, ÿê³ ôóíêö³îíóþòü ÷åðåç ñïàðþ-
âàííÿ íóêëåîòèä³â ç êîìïëåìåíòàðíèìè ïîñë³-
äîâíîñòÿìè ìÐÍÊ, ëîêàë³çîâàíèìè â ³íøèõ 
ëîêóñàõ ãåíîìó [4]. 
Íà â³äì³íó â³ä êëàñè÷íèõ àòåíþàòîð³â, ÿê³ 
ðåãóëþþòü ñòðóêòóðó ë³äåðíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ 
ÐÍÊ â³äïîâ³äíî äî ïîçèö³¿ òðàíñëþþ÷î¿ ðè-
áîñîìè, öèñ-ä³þ÷³ ÐÍÊ çì³íþþòü ñâîþ êîí-
ôîðìàö³þ ó â³äïîâ³äü íà ô³çè÷í³ àáî õ³ì³÷í³ 
ñèãíàëè. Òàê çâàí³ ðèáîïåðåìèêà÷³ çä³éñíþþòü 
ìîí³òîðèíã ìåòàáîë³÷íîãî ñòàíó êë³òèíè ÷å-
ðåç çâ’ÿçóâàííÿ ç âèñîêîþ ñïåöèô³÷í³ñòþ òà 
àô³íí³ñòþ ç ìåòàáîë³òàìè. Âîíè ëîêàë³çîâàí³ 
â ä³ëÿíö³ 5’-UTR (untranslated region, íåòðàíñ-
ëþþ÷à îáëàñòü) ãåí³â, ùî êîäóþòü á³îñèíòåç, 
ïîãëèíàííÿ àáî äåãðàäàö³þ ìàëèõ ìåòàáîë³ò³â 
òà çàáåçïå÷óþòü êîíòðîëü çâîðîòíîãî çâ’ÿçêó 
äëÿ öèõ øëÿõ³â ìåòàáîë³çìó.
Çâ’ÿçóâàííÿ ìàëî¿ ìîëåêóëè øòîâõàº êîí-
ôîðìàö³éíèé ïåðåìèêà÷, ùî çì³íþº åêñïðåñ³þ 
ãåíà îäíèì ç òðüîõ ìîæëèâèõ ìåõàí³çì³â: à) ïå-
ðåä÷àñíîþ òåðì³íàö³ºþ òðàíñêðèïö³¿; á) ³í³ö³à-
ö³ºþ òðàíñëÿö³¿; â) ïðîöåñèíãîì ìÐÍÊ. Á³ëü-
ø³ñòü ðèáîïåðåìèêà÷³â âèêëþ÷àþòü åêñïðåñ³þ 
ó çâ’ÿçàíîìó ñòàí³, ïðîòå çíàéäåíî íåçíà÷íó 
ê³ëüê³ñòü ïåðåìèêà÷³â, ùî âêëþ÷àþòü åêñïðå-
ñ³þ ãåí³â.
Íà â³äì³íó â³ä âèñîêîñïåöèô³÷íèõ ðèáî-
ïåðåìèêà÷³â, ùî çâ’ÿçóþòüñÿ ç ìåòàáîë³òàìè, 
áëèçüêîñïîð³äíåíèé òèï ñåíñîðíèõ ìÐÍÊ – 
ÐÍÊ-òåðìîìåòðè – ä³þòü ó â³äïîâ³äü íà çà-
ãàëüíèé ô³çè÷íèé ñèãíàë, à ñàìå íà âíóò-
ð³øíüîêë³òèííó òåìïåðàòóðó, ÿêà º âàæëèâèì 
ïàðàìåòðîì, ùî âïëèâàº çîêðåìà íà åêñïðåñ³þ 
ãåí³â, ÿê³ êîäóþòü ïðîòå¿íè òåïëîâîãî òà õî-
ëîäîâîãî øîêó, ³ ãåí³â â³ðóëåíòíîñò³ òà çíà-
õîäèòüñÿ ï³ä ïîñò³éíèì êîíòðîëåì äóïëåêñ³â 
(óòâîðþâàíèõ, íàïðèêëàä, ñòåáëîì øïèëüêè 
ÐÍÊ-òåðìîìåòðà). Äîáðå â³äîìîþ õàðàêòåðèñ-
òèêîþ íóêëå¿íîâèõ êèñëîò º òå, ùî âîíè ïëàâ-
ëÿòüñÿ ïðè ï³äâèùåíí³ òåìïåðàòóðè. Îòæå,
çñóâ òåìïåðàòóðè çäàòíèé ìîäóëþâàòè êîíôîð-
ìàö³þ ðåãóëÿòîðíèõ ìîëåêóë ÐÍÊ, òîáòî ïå-
ðåõ³ä ôðàãìåíò³â ìîëåêóëè ç êîíôîðìàö³¿ âíóò-
ð³øíüîìîëåêóëÿðíî¿ øïèëüêè äî îäíîëàíöþ-
ãîâîãî ñòàíó. 
Íàðàç³ â³äîìî íèçêó ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, ùî 
ñòðóêòóðíî òà ôóíêö³îíàëüíî â³äð³çíÿþòüñÿ, 
ÿê³ êîíòðîëþþòü ðîçìà¿òòÿ êë³òèííèõ ïðîöå-
ñ³â. Âñ³ â³äêðèò³ ìîëåêóëÿðí³ òåðìîìåòðè, ÿê³ 
ìîæóòü áóòè öèñ- àáî òðàíñ-ä³þ÷èìè, çä³éñ-
íþþòü êîíòðîëü òðàíñëÿö³¿ ÷åðåç ³çîëÿö³þ ä³-
ëÿíêè, ùî çâ’ÿçóº ðèáîñîìó, òà á³ëüø³ñòü ç 
íèõ ëîêàë³çîâàí³ â 5ƍ-UTR áàêòåð³àëüíèõ ãåí³â 
òåïëîâîãî øîêó àáî ãåí³â â³ðóëåíòíîñò³. Ïðè 
íèçüê³é òåìïåðàòóð³ ïîñë³äîâí³ñòü Øàéí-Äàëü-
ãàðíî (SD-ïîñë³äîâí³ñòü; 5ƍ-aaggag-3ƍ; 5ƍ-rrag-
gak-3ƍ – êîíñåíñóñíà ïîñë³äîâí³ñòü äëÿ ïðî-
êàð³îò³â; 5ƍ-uygcu-3ƍ – äëÿ ãðàìíåãàòèâíèõ áàê-
òåð³é) [4] ìàñêóºòüñÿ (çíàõîäèòüñÿ âñåðåäèí³ 
øïèëüêîâî¿ ñòðóêòóðè). Ï³äâèùåííÿ òåìïåðà-
òóðè äåñòàá³ë³çóº øïèëüêîâó ñòðóêòóðó òàêèì 
÷èíîì, ùî ñàéò çâ’ÿçóâàííÿ ðèáîñîìè (SD-
ïîñë³äîâí³ñòü) ñòàº äîñòóïíèì, ³ öå äîçâîëÿº 
³í³ö³àö³þ òðàíñëÿö³¿ (AUG – ñòàðòîâèé êîäîí 
³í³ö³àö³¿ òðàíñëÿö³¿).
Ïåðøèé ÐÍÊ-òåðìîìåòð, ùî ä³º ÷åðåç ìåõà-
í³çì ïëàâëåííÿ, çíàéäåíî â ãåí³ rpoH E. ñoli, 
ÿêèé êîäóº àëüòåðíàòèâíèé ñèãìà-ôàêòîð ı32, 
àáî RpoH [5]. Àëüòåðíàòèâíèé ñèãìà-ôàêòîð 
RpoS â³ä³ãðàº öåíòðàëüíó ðîëü â ðåãóëÿö³¿ àñî-
ö³éîâàíèõ ç â³ðóëåíòí³ñòþ çîâí³øí³õ ïîâåðõíå-
âèõ ïðîòå¿í³â OspC òà OspA ïðè çàõâîðþâàíí³ 
Ëàéìà (Lyme disease), âèêëèêàíîìó ñï³ðîõåòîþ 
Borrelia burgdorferi. Òåìïåðàòóðà º îäíèì ç êëþ-
÷îâèõ ïàðàìåòð³â íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, 
ùî êîíòðîëþºòüñÿ RpoS, à íåâåëèêà íåêîäó-
þ÷à ìîëåêóëà ÐÍÊ, DsrABb, ðåãóëþº çá³ëüøåííÿ 
ê³ëüêîñò³ RpoS â ðåçóëüòàò³ çì³íè òåìïåðàòóðè. 
Lybecker et al. [6] âèñëîâèëè ã³ïîòåçó, ùî DsrABb 
çíàõîäèòüñÿ ó ñòàá³ëüí³é âòîðèíí³é ñòðóêòóð³ 
çà t = 23 ºÑ, ïðè ÿê³é íå â³äáóâàºòüñÿ ñïàðþ-
âàííÿ íóêëåîòèä³â ç rpoS-òðàíñêðèïòîì. Ï³ñëÿ 
ï³äâèùåííÿ òåìïåðàòóðè âòîðèííà ñòðóêòóðà
ìàëî¿ ìîëåêóëè ÐÍÊ ÷åðåç ïëàâëåííÿ ðóéíó-
ºòüñÿ, ùî âåäå äî çâ’ÿçóâàííÿ àíòè-SD-ä³ëÿíêè 
rpoS ìÐÍÊ. Öå ìîæå ñòèìóëþâàòè òðàíñëÿö³þ 
÷åðåç âèõ³ä SD-ïîñë³äîâíîñò³ òà ñàéòó ³í³ö³àö³¿ 
òðàíñëÿö³¿ ç âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè â rpoS ìÐÍÊ 
â óìîâàõ â³ðóëåíòíîñò³ (37 ºÑ).
Ìîæëèâî, íàéðîçïîâñþäæåí³øèì áàêòåð³-
àëüíèì ÐÍÊ-òåðìîìåòðîì º ROSE-åëåìåíò 
(Repression Of heat-Shock gene Expression), 
ÿêèé ïðèãí³÷óº åêñïðåñ³þ ãåí³â òåïëîâîãî 
øîêó. Â³í áóâ çíàéäåíèé ó áàãàòüîõ Į- òà 
ȕ-ïðîòåîáàêòåð³é, â òîìó ÷èñë³ äëÿ E. coli òà 
Salmonella enterica [7]. ROSE-åëåìåíò, ìàþ÷è
äîâæèíó â³ä 60 äî 100 íóêëåîòèä³â, ëîêàë³-
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çîâàíèé, ÿê ïðàâèëî, â 5ƍ-UTR ãåí³â òåïëîâîãî 
øîêó. Éîãî äîâîë³ ñêëàäíà ñòðóêòóðà âêëþ÷àº 
2–4 øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè, îäíà ç ÿêèõ ì³ñòèòü 
SD-ïîñë³äîâí³ñòü òà â äåÿêèõ âèïàäêàõ òàêîæ 
ñòàðòîâèé êîäîí AUG. ²íøèì øèðîêî ðîçïîâ-
ñþäæåíèì ÐÍÊ-òåðìîìåòðîì º 4U-åëåìåíò, 
ÿêèé ñïî÷àòêó áóëî çíàéäåíî â ãåí³ òåïëîâîãî 
øîêó agsA S. enterica [8]. Ïåðåäáà÷åíà ñòðóêòóðà 
ì³ñòèòü äâ³ øïèëüêè, ïðè öüîìó ÷îòèðè óðè-
äèíîâèõ çàëèøêè óòâîðþþòü êîìïëåìåíòàðí³ 
ïàðè ç SD-ïîñë³äîâí³ñòþ (ðèñ. 1). Åêñïåðèìåí-
òàëüíî ï³äòâåðäæåíî çàëåæíå â³ä òåìïåðàòóðè 
ïëàâëåííÿ îäí³º¿ ç³ øïèëüîê, à çâ’ÿçóâàííÿ ðè-
áîñîìè ç SD-ïîñë³äîâí³ñòþ â³äáóâàºòüñÿ ò³ëüêè 
çà òåìïåðàòóð òåïëîâîãî øîêó. 
4U-åëåìåíò ÷àñòî âèêîðèñòîâóþòü äëÿ êîí-
òðîëþ ãåí³â òåïëîâîãî øîêó òà â³ðóëåíòíîñò³ 
áàêòåð³é, îñê³ëüêè â³í ìîæå çâ’ÿçóâàòèñÿ ç ôðàã-
ìåíòîì 5ƍ-agga-3ƍ SD-ïîñë³äîâíîñò³ [8]. Òàê, ïîâ-
í³ñòþ ï³äòâåðäæåíî ã³ïîòåçó êîíòðîëþ çà äî-
ïîìîãîþ ÐÍÊ-òåðìîìåòðà äëÿ ãåíà lcrF (virF)
Yersinia sp., ÿêèé êîäóº ðåãóëÿòîð â³äãóêó â³-
ðóëåíòíîñò³ [9]. Òðàíñëÿö³ÿ ãåíà íå â³äáóâà-
ºòüñÿ çà òåìïåðàòóðè 26 ºÑ, àëå ³íäóêóºòüñÿ 
çà t = 37 ºÑ.
Àíàë³ç ðåãóëÿòîðíèõ ïðèíöèï³â â³äîìèõ 
ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â ïîêàçàâ, ùî äëÿ ¿õíüîãî
ôóíêö³îíóâàííÿ íåîáõ³äíî, ùîá ò³ëüêè äåê³ëüêà 
íóêëåîòèä³â óòâîðþâàëè êîìïëåìåíòàðí³ çâ’ÿç-
êè ç íóêëåîòèäàìè SD-ïîñë³äîâíîñò³ àáî ôëàí-
êóþ÷î¿ îáëàñò³ äëÿ çàïîá³ãàííÿ çâ’ÿçóâàííÿ
ðèáîñîìè. Öå îçíà÷àº, ùî â ïðèðîä³ ïîâèíí³ 
³ñíóâàòè ³íø³, ùå íåâ³äîì³ òèïè ÐÍÊ-òåðìî-
ìåòð³â. ² çà äîïîìîãîþ á³î³íôîðìàòè÷íîãî àíà-
ë³çó îòðèìàíî ï³äòâåðäæåííÿ ö³º¿ ã³ïîòåçè [10]. 
Ñèíòåç åôåêòèâíèõ øòó÷íèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â 
ñòàâ ³íøèì äîêàçîì öüîãî ïðèïóùåííÿ [11, 
12]. Àëå â áàãàòüîõ âèïàäêàõ ìîëåêóëÿðí³ äåòàë³ 
ìåõàí³çìó ÷óòëèâîñò³ áàêòåð³é äî çì³íè òåìïå-
ðàòóðè º ùå íå ïîâí³ñòþ çðîçóì³ëèìè.   
Ðåçóëüòàòè ïðîâåäåíîãî íàìè êîìï’þòåð-
íîãî àíàë³çó ñåêâåíîâàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé õðî-
ìîñîìíî¿ ÄÍÊ ð³çíèõ ³çîëÿò³â S. enterica ç áàç 
äàíèõ ñâ³ä÷àòü ïðî â³äñóòí³ñòü 4U-òåðìîìåòðà, 
àíàëîã³÷íîãî ïåðåäáà÷åíîìó äëÿ ãåíà agsA 
S. enterica òà ï³äòâåðäæåíîìó â åêñïåðèìåíòàõ 
in vivo òà in vitro Waldminghaus et al. [8] (ðèñ. 1), 
äëÿ òðüîõ ç 25 àíàë³çîâàíèõ ³çîëÿò³â (íîìåðè 
CP001138, FM200053, NC_006511). Íåîáõ³ä-
í³ñòü ïðèñòîñîâóâàòèñÿ òà ðåïë³êóâàòèñÿ çà 
ð³çíèõ óìîâ, âêëþ÷àþ÷è òåìïåðàòóðí³ êîëè-
âàííÿ, â òîìó ÷èñë³ ì³æ çîâí³øí³ì ñåðåäîâè-
ùåì òà îðãàí³çìîì õàçÿ¿íà, âåäå äî íåîáõ³ä-
íîñò³ âèíèêíåííÿ ó ïàòîãåí³â â³äïîâ³äíèõ ìå-
õàí³çì³â, ùî ðåãóëþþòü åêñïðåñ³þ ãåí³â, äî ÷èñ-
ëà åëåìåíò³â ÿêèõ íàëåæàòü ÐÍÊ-òåðìîìåòðè. 
Â³äñóòí³ñòü 4U-ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â ó äåÿêèõ ³çî-
ëÿò³â ñàëüìîíåë ñâ³ä÷èòü ïðî ìîæëèâ³ñòü ³ñíó-
âàííÿ â íèõ òåðìî÷óòëèâèõ åëåìåíò³â, ùî â³ä-
ð³çíÿþòüñÿ â³ä 4U-òåðìîìåòð³â òà, ìîæëèâî, 
ROSE-åëåìåíò³â. Àâòîðè ðîáîòè [8] ïðîâåëè 
ïîøóê íîâèõ, ðàí³øå íåâ³äîìèõ, ïîòåíö³éíèõ 
ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â â ïîñë³äîâíîñòÿõ õðîìîñîì-
íî¿ ÄÍÊ ³çîëÿò³â ãðàìíåãàòèâíî¿ áàêòåð³¿ Sal-
monella enterica.
Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Ïîøóê øïèëüêîâèõ ñòðóê-
òóð. Äëÿ êîìï’þòåðíîãî àíàë³çó áóëè âèáðà-
í³ ïîâí³ñòþ ñåêâåíîâàí³ ïîñë³äîâíîñò³ õðîìî-
ñîìíî¿ ÄÍÊ 25 ³çîëÿò³â S. enterica, ïðåäñòàâ-
Ðèñ. 1. Âòîðèííà ñòðóêòóðà, ùî ì³ñòèòü ïåðåäáà÷å-
íèé òà ï³äòâåðäæåíèé 4U-ÐÍÊ-òåðìîìåòð â ãåí³ 
agsA Salmonella enterica çà t = 20 ºC [8]. Âèä³ëåíî 
ïîñë³äîâí³ñòü Øàéí-Äàëüãàðíî, ùî çíàõîäèòüñÿ ó ñòåá-
ë³ øïèëüêè, òà ñàéò ³í³ö³àö³¿ òðàíñëÿö³¿
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ëåí³ íà ìîìåíò ïðîâåäåííÿ äîñë³äæåíü ó áàç³ 
äàíèõ GenBank.
Ïîøóê ôðàãìåíò³â õðîìîñîìíî¿ ÄÍÊ áàê-
òåð³é ç ïîòåíö³àëîì óòâîðåííÿ øïèëüêîâèõ 
ñòðóêòóð çä³éñíþâàëè çà ôîðìóëîþ
5’-aaggag(n)katg-3’,
äå aaggag – SD-ïîñë³äîâí³ñòü; n – áóäü-ÿêèé 
ç ìîæëèâèõ íóêëåîòèä³â; k = 6–10; atg – ñàéò 
³í³ö³àö³¿ òðàíñëÿö³¿ (âèêîðèñòîâóâàëè òàêîæ àëü-
òåðíàòèâí³ ñàéòè ³í³ö³àö³¿ òðàíñëÿö³¿ ttg òà gtg).
Êð³ì òîãî, äëÿ ïîøóêó ã³ïîòåòè÷íèõ 4U-
ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â â ñåêâåíîâàíèõ ïîñë³äîâ-
íîñòÿõ «+»- òà «–»-íèòîê õðîìîñîìíî¿ ÄÍÊ 
S. enterica âèêîðèñòîâóâàëè ôîðìóëè
5’-cat(n)7ctcct(n)12aaaa-3’ òà 
5’-tttt(n)12aggag(n)7atg-3’.
Çíàéäåí³ ïîñë³äîâíîñò³ àíàë³çóâàëè ñòîñîâ-
íî â³äïîâ³äíîñò³ íàâåäåíèì êðèòåð³ÿì.
Äëÿ ïåðåäáà÷åííÿ âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè çíàé-
äåíèõ ë³í³éíèõ ôðàãìåíò³â ÄÍÊ òà â³äïîâ³äíèõ
¿ì ÐÍÊ-òðàíñêðèïò³â, à òàêîæ äëÿ âèçíà÷åííÿ 
òåìïåðàòóðè ïëàâëåííÿ ïîòåíö³éíèõ øïèëüîê 
çà ô³ç³îëîã³÷íî¿ ³îííî¿ ñèëè (I = 0,2 M Na+, 
[Mg]2+ = 0,0 ìÌ àáî I = 0,15 M Na+, [Mg]2+ = 
= 0,2 ìÌ) çàñòîñîâóâàëè ïðîãðàìó Mfold (âåð-
ñ³ÿ 3.2) [13]. Äîäàòêîâî äëÿ ïîáóäîâè øïèëü-
êîâèõ ñòðóêòóð êîðèñòóâàëèñü ïðîãðàìîþ RNA2 
ïàêåòà ïðîãðàì GeneBee [14].
Àòîìíî-ñèëîâà ì³êðîñêîï³ÿ. Â³çóàë³çàö³þ ñó-
ïåðñï³ðàëüíî¿ ìîëåêóëè ÄÍÊ pUC8 (äîâæè-
íà 2665 ï.í.) ïðîâåäåíî íà àòîìíî-ñèëîâîìó 
ì³êðîñêîï³ Nanoscope III ç D-ñêàíåðîì («Veeco 
Instruments Inc.», CØA). ÀÑÌ-çîáðàæåííÿ ÄÍÊ 
çàïèñóâàëè çà äîïîìîãîþ â³áðóþ÷îãî âàð³àíòà 
ÀÑÌ ó ïîâ³òð³ â ðåæèì³ «âèñîòà» ³ç âèêîðèñ-
òàííÿì ñòàíäàðòíèõ íåçàãîñòðåíèõ çîíä³â (ÇÀÎ 
«ÍÒ-ÌÄÒ», ÐÔ) ç ðåçîíàíñíîþ ÷àñòîòîþ 300–
360 êÃö. Ïðîöåäóðó îòðèìàííÿ àì³íîñëþäè 
çä³éñíþâàëè çà äîïîìîãîþ ìîäèô³êàö³¿ ñâ³æî-
ñêîëîòî¿ ñëþäè àì³íîãðóïàìè ó ïàðàõ ïåðå-
ãíàíîãî 3-àì³íîïðîï³ëòðèåòîêñ³ñèëàíó, ÿêèé 
íàäàíî ô³ðìîþ «Aldrich» (ÑØÀ). Òåõíîëîã³þ 
ìîäèô³êàö³¿ äåòàëüíî îïèñàíî ðàí³øå [15].
Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. Äî
òåïåð³øíüîãî ÷àñó åêñïåðèìåíòàëüíå ï³äòâåðä-
æåííÿ ôóíêö³îíóâàííÿ ROSE-òåðìîìåòð³â, îä-
íîãî ç â³äîìèõ òèï³â ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, îòðè-
ìàíî ëèøå äëÿ äåê³ëüêîõ ç 40 ïåðåäáà÷åíèõ 
äëÿ ïðîòåîáàêòåð³é [16]. Ìîæëèâ³ñòü ³ñíóâàííÿ 
4U-åëåìåíòà, ³íøîãî ïîòåíö³éíîãî ÐÍÊ-òåð-
ìîìåòðà, âñòàíîâëåíî äëÿ ãåíà dnaJ Brucel-
la melitensis òà äëÿ ä³ëÿíêè, ùî ïåðåäóº ãåíó 
groES Staphylococcus aureus. Îäíàê íàðàç³ íå-
ÿñíî, ÷è áóäóòü âîíè ôóíêö³îíóâàòè ÿê ÐÍÊ-
òåðìîìåòðè [8]. 
Àíàë³ç îñîáëèâîñòåé ñòðóêòóðíî¿ îðãàí³çàö³¿ 
åêñïåðèìåíòàëüíî ï³äòâåðäæåíèõ ÐÍÊ-òåðìî-
ìåòð³â äîçâîëèâ íàì ðîçðîáèòè àëãîðèòì ïî-
øóêó â³äïîâ³äíèõ ôðàãìåíò³â â ïîñë³äîâíîñòÿõ 
õðîìîñîìíèõ ÄÍÊ ïðîêàð³îò³â òà, îòæå, ÐÍÊ-
òðàíñêðèïò³â, îäíèì ³ç åëåìåíò³â ÿêîãî º 
â³äñòàíü ì³æ SD-ïîñë³äîâí³ñòþ, ùî âõîäèòü 
äî ñêëàäó øïèëüêîâî¿ ñòðóêòóðè, òà ñàéòîì 
³í³ö³àö³¿ òðàíñëÿö³¿, ùî ñòàíîâèòü â³ä 6 (äëÿ 
ROSE-åëåìåíò³â) äî 12 (äëÿ 4U-òåðìîìåòð³â) 
íóêëåîòèä³â. ßê îñíîâí³ êðèòåð³¿ ïîòåíö³éíèõ 
ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â âèêîðèñòîâóâàëè íàñòóïí³: 
à) òåìïåðàòóðà ïëàâëåííÿ øïèëüêè – â ä³àïà-
çîí³ 32 ºÑ (çà ³îííî¿ ñèëè 0,1 M Na+) – 43 ºÑ 
(çà ô³ç³îëîã³÷íî¿ ³îííî¿ ñèëè); á) ïîñë³äîâí³ñòü 
Øàéí-Äàëüãàðíî ïîâí³ñòþ àáî ÷àñòêîâî çíà-
õîäèòüñÿ ó ñòåáë³ øïèëüêîâî¿ ñòðóêòóðè; â) êî-
äîíàìè ³í³ö³àö³¿ º êàíîí³÷íèé êîäîí AUG 
(AÒG – äëÿ ÄÍÊ), ç ÿêîãî ó ïðîêàð³îò³â ïî-
÷èíàþòüñÿ ìàéæå 90 % âñ³õ êîäóþ÷èõ ïîñë³-
äîâíîñòåé, à òàêîæ àëüòåðíàòèâí³ êîäîíè GUG, 
UUG (GTG, TTG – äëÿ ÄÍÊ) [17]. 
Â³äîì³ ÐÍÊ-òåðìîìåòðè º ñòðóêòóðàìè, ùî 
ÿâëÿþòü ñîáîþ àáî îäíó ïðîòÿæíó øïèëüêó, 
àáî äåê³ëüêà øïèëüêîâèõ ñòðóêòóð, ÿê³ ìî-
æóòü áóòè ÿê äîñêîíàëèìè, òàê ³ íåäîñêîíà-
ëèìè. ßê ïîêàçàëè ðåçóëüòàòè ßÌÐ-äîñë³ä-
æåíü, ñòåáëî øïèëüêè, ùî ìàº ROSE-åëåìåíò, 
ì³ñòèòü äåê³ëüêà íåêàíîí³÷íèõ ïàð íóêëåîòè-
ä³â [18], òîìó ïðè ïîøóêó ã³ïîòåòè÷íèõ ÐÍÊ-
òåðìîìåòð³â íàìè ïðîàíàë³çîâàíî ÿê äîñêî-
íàë³, òàê ³ íåäîñêîíàë³ øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè.
Ðàí³øå äëÿ ñóïåðñï³ðàëüíèõ ÄÍÊ, ÿê³ ì³ñ-
òÿòü ïàë³íäðîì, âñòàíîâëåíî, ùî çà ô³ç³îëî-
ã³÷íèõ óìîâ ìîæëèâå óòâîðåííÿ øïèëüêè ÿê 
ôðàãìåíòà õðåñòîïîä³áíî¿ ñòðóêòóðè ç äîâæè-
íîþ ñòåáëà íå ìåíøå 7 ï.í. òà ïåòëåþ ðîç-
ì³ðîì íå âèùå 4–5 íóêëåîòèä³â [19–21]. Äîâ-
æèíà ñòåáëà øïèëüîê, ùî óòâîðþþòüñÿ, íà-
ïðèêëàä, â 16S rRNA, ñòàíîâèòü â ñåðåäíüî-
ìó 3–4 ï.í., ñÿãàþ÷è 10 ï.í. [22], à åíåðãå-
òè÷íî íàéâèã³äí³øîþ äëÿ øïèëüîê ìîëåêóë 
ÐÍÊ º ïåòëÿ ç 6–7 íóêëåîòèä³â [23]. Ïðè öüî-
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ìó ìåòîäîì òåðì³÷íî¿ äåíàòóðàö³¿ ïîêàçàíî,
ùî øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè â ÐÍÊ º ñòàá³ëüí³-
øèìè ïîð³âíÿíî ç â³äïîâ³äíèìè ñòðóêòóðàìè,
ùî óòâîðþþòüñÿ â ÄÍÊ [24]. Âèõîäÿ÷è ç 
ë³òåðàòóðíèõ äàíèõ, îòðèìàíèõ â åêñïåðèìåí-
òàõ ÿê in vivo, òàê in vitro [25–28], òà âðàõî-
âóþ÷è, ùî øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè, ÿê³ ì³ñòÿòü 
SD-ïîñë³äîâí³ñòü, åôåêòèâíî âïëèâàþòü íà 
òðàíñëÿö³þ ò³ëüêè â òîìó âèïàäêó, ÿêùî ¿õ 
â³ëüíà åíåðã³ÿ ñòàíîâèòü áëèçüêî –6 êêàë/ìîëü
[29], äëÿ ïîäàëüøîãî àíàë³çó áóëè âèáðàí³ øïè-
ëüêè, äîâæèíà ïåòë³ ÿêèõ íå ïåðåâèùóâàëà, ÿê
ïðàâèëî, 8 íóêëåîòèä³â, äîâæèíà ñòåáëà – 7 ï.í.,
à â³ëüíà åíåðã³ÿ 'G ñòàíîâèëà ïðèáëèçíî â³ä 
–2 äî –6 êêàë/ìîëü. Äîäàòêîâî ðîçãëÿäàëè 
ëîêàë³çàö³þ ïîòåíö³éíèõ øïèëüîê â³äíîñíî ãå-
í³â á³ëê³â òåïëîâîãî øîêó hsp.
Ïåðåâàãè îá’ºäíàííÿ ìåòîäèêè ³ììîá³ë³çà-
ö³¿ ÄÍÊ íà àì³íîñëþä³ ç ìîæëèâîñòÿìè ÀÑÌ 
äîçâîëèëè íàì â³çóàë³çóâàòè õðåñòîïîä³áíó ñòðóê-
òóðó, óòâîðåíó øïèëüêàìè, ñóïåðñï³ðàëüíî¿ 
ÄÍÊ pUC8. Àíàë³ç ÀÑÌ-çîáðàæåííÿ ÄÍÊ 
pUC8 íà àì³íîñëþä³ (ðèñ. 2) ñâ³ä÷èòü, ùî 
øïèëüêè âèãëÿäàþòü ÿê ð³çêî îêðåñëåí³ âèñòó-
ïè íà íèòêàõ ÄÍÊ ç äîâæèíîþ, ÿêó ìîæíà 
îö³íèòè áåçïîñåðåäíüî ³ç ÀÑÌ-çîáðàæåííÿ. 
Àíàë³ç íàøèõ åêñïåðèìåíòàëüíèõ ðåçóëüòàò³â 
ïîêàçàâ, ùî â óòâîðåíí³ øïèëüêè áåðóòü ó÷àñòü 
11–12 ï.í., à òåðìîäèíàì³÷íèé àíàë³ç ³íâåð-
òîâàíèõ ïîâòîð³â ï³äòâåðäèâ, ùî øïèëüêà óò-
âîðåíà 26 íóêëåîòèäàìè, à ¿¿ â³ëüíà åíåðã³ÿ 
ǻG ñòàíîâèòü –17,8 êêàë/ìîëü. Äëÿ ïîð³â-
íÿííÿ çàçíà÷èìî, ùî ðîçì³ð õðåñòîïîä³áíèõ 
ñòðóêòóð, ÿê³ çà äîïîìîãîþ ìåòîä³â äâîâèì³ð-
íîãî åëåêòðîôîðåçó òà îáðîáêè íóêëåàçàìè 
çàðåºñòðîâàí³ ó ÄÍÊ ôàãà ࢥÕ 174, ïëàçì³ä 
pBR322, ColE1, pAO3, äîð³âíþº 9–13 ï.í. ó 
ñï³ðàëüíèõ ä³ëÿíêàõ êîæíî¿ ç øïèëüîê õðåñòà, 
à ¿õí³ ïåòë³ ì³ñòÿòü 3–5 íóêëåîòèä³â [19, 21].
Â³äîìî, ùî ïëàçì³äà pUC8 ì³ñòèòü äåê³ëü-
êà ïàë³íäðîì³â, ÿê³ ìîæóòü óòâîðþâàòè õðåñòî-
ïîä³áí³ ñòðóêòóðè ó âîäíèõ ðîç÷èíàõ. Çà äî-
ïîìîãîþ ïðîãðàìè Oligo [30] íàìè ç’ÿñîâàíî, 
ùî òåðìîäèíàì³÷íî âèã³äí³øèì º õðåñò, ñòðóê-
Ðèñ. 2. ÀÑÌ-çîáðàæåííÿ ñóïåðñï³ðàëüíî¿ ïëàçì³äè pUC8 (äîâæèíà ñòàíîâèòü 2665 ï.í.) ó ïîâ³òð³. Ðîçì³ð 
êàäðó: à – 858 × 858 íì; á – 372 × 372 íì; â – 134 × 134 íì. Ñòð³ëêàìè ïîêàçàíî äâ³ øïèëüêè, ùî óòâîðþþòü 
õðåñòîïîä³áíó ñòðóêòóðó
Ðèñ. 3. Õðåñòîïîä³áíà ñòðóêòóðà ñóïåðñï³ðàëüíî¿ 
ïëàçì³äè pUC8, îòðèìàíà çà äîïîìîãîþ ïàêåòà 
ïðèêëàäíèõ ïðîãðàì GeneBee: à – ôðàãìåíò ïî-
ñë³äîâíîñò³ ÄÍÊ pUC8 (ïîçèö³¿ 273–298), ÿêèé 
íàáóâàº õðåñòîïîä³áíî¿ ñòðóêòóðè; á – õðåñò, ÿêèé 
óòâîðþþòü ³íâåðòîâàí³ ïîâòîðè ÄÍÊ ïëàçì³äè pUC8
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òóðó ÿêîãî íàâåäåíî íà ðèñ. 3. (Êîíöåíòðàö³þ 
ïëàçì³äè pUC8 ï³äáèðàëè òàêèì ÷èíîì, ùî äëÿ 
çîáðàæåííÿ ðîçì³ðîì 2 × 2 ìêì â³çóàë³çóâàëè, 
ÿê ïðàâèëî, 4–5 ïîîäèíîêèõ ñóïåðñï³ðàëüíèõ 
ÄÍÊ, ÿê³ óòâîðþâàëè õðåñòîïîä³áíó ñòðóêòó-
ðó.) Â³ëüíà åíåðã³ÿ ǻG îäí³º¿ ç øïèëüîê, ÿê³ 
óòâîðþâàëè õðåñò, ñòàíîâèëà –17,8 êêàë/ìîëü.
Ïîøóê ñàìîêîìïëåìåíòàðíèõ ôðàãìåíò³â ó 
ïîñë³äîâíîñò³ ÄÍÊ pUC8 çà äîïîìîãîþ ïðî-
ãðàìè RNA2 ïàêåòà ïðîãðàì GeneBee [14] òà-
êîæ ï³äòâåðäèâ, ùî øïèëüêó óòâîðþþòü 11 
ïàð íóêëåîòèä³â, à ïåòëÿ ìàº äîâæèíó 4 íóê-
ëåîòèäè. Ìîäåëü ñóïåðñï³ðàëüíî¿ ÄÍÊ pUC8 
ç óòâîðåíîþ õðåñòîïîä³áíîþ ñòðóêòóðîþ íà-
âåäåíî íà ðèñ. 3.
²ñíóþòü äåê³ëüêà âàð³àíò³â óòâîðåííÿ øïèëü-
êè õðåñòà. Íàïðèêëàä, âîíà ìîæå áóòè óòâîðåíà 
ÿê êîìïëåìåíòàðíèìè ³íâåðòîâàíèìè ïîâòîðà-
ìè îäíîãî ëàíöþãà, òàê ³ ïîâòîðàìè, ùî íàëå-
æàòü êîìïëåìåíòàðíèì íèòêàì ÄÍÊ. Ïîäàëü-
øå óäîñêîíàëåííÿ ÀÑÌ-òåõíîëîã³¿ äîçâîëèòü, 
íà íàøó äóìêó, âèçíà÷èòè äåòàëüíó ñòðóêòóðó 
õðåñòà, à ñàìå – ÿê³ ä³ëÿíêè â ëàíöþãó ÄÍÊ º 
êîìïëåìåíòàðíèìè ³ç äåê³ëüêîõ ìîæëèâèõ âà-
ð³àíò³â óòâîðåííÿ ö³º¿ íåêàíîí³÷íî¿ ñòðóêòóðè.
Çàçíà÷èìî, ùî ïðè â³çóàë³çàö³¿ çà äîïîìî-
ãîþ ÀÑÌ ìîëåêóëè ÐÍÊ ó á³ëüøîñò³ äîñë³ä-
æåíü âèãëÿäàþòü ÿê êîíäåíñîâàí³ ñòðóêòóðè. 
Ðàí³øå íàìè â³çóàë³çîâàíî ÐÍÊ-òðàíñêðèïòè, 
³ììîá³ë³çîâàí³ íà ñëþä³, ÿê³ óòâîðþþòü äæãóòî-
ïîä³áí³ êîíäåíñîâàí³ ñòðóêòóðè äîâæèíîþ 
122 ± 10 íì ³ç ñï³ââ³äíîøåííÿì äîâæèíè 
òà øèðèíè 4,5–5 [31]. Íà íàøó äóìêó, äëÿ 
â³çóàë³çàö³¿ âèòÿãíóòèõ íåêîíäåíñîâàíèõ ìî-
ëåêóë ÐÍÊ, ùî ì³ñòÿòü øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè, 
íåîáõ³äíî çì³íèòè ïîâåðõíåâ³ âëàñòèâîñò³ ñóá-
ñòðàòó (ñëþäè). Çàçíà÷åí³ ìîðôîëîã³÷í³ îñîá-
ëèâîñò³ ìîëåêóë ÐÍÊ, â³çóàë³çîâàíèõ çà äîïî-
ìîãîþ ÀÑÌ, ìîæíà ïîÿñíèòè çíà÷íèì âïëè-
âîì ïîâåðõíåâèõ âëàñòèâîñòåé ñëþäè, íà ÿê³é 
ÐÍÊ-òðàíñêðèïòè ³ììîá³ë³çîâàí³. Ïîâåðõíåâ³ 
âëàñòèâîñò³ ñóáñòðàòó, â ñâîþ ÷åðãó, âèçíà÷à-
þòüñÿ ã³äðîôîáí³ñòþ òà ù³ëüí³ñòþ êàò³îí³â, 
ëîêàë³çîâàíèõ íà ïîâåðõí³ ñëþäè. Ñïðàâà â 
òîìó, ùî äëÿ â³çóàë³çàö³¿ ìîëåêóë ÐÍÊ âè-
êîðèñòîâóþòü òó æ ñëþäó, ùî ³ äëÿ â³çóàë³çà-
ö³¿ ìîëåêóë ÄÍÊ, òîáòî ñëþäó ç òàêîþ ã³äðî-
ôîáí³ñòþ òà ïîâåðõíåâîþ ù³ëüí³ñòþ êàò³îí³â, 
çà ÿêî¿ ë³í³éí³ òà ñóïåðñï³ðàëüí³ äâîëàíöþãîâ³ 
ìîëåêóëè ÄÍÊ íå óòâîðþþòü êîíäåíñîâàí³ 
ñòðóêòóðè ïðè ³ììîá³ë³çàö³¿ íà ïîâåðõí³ ñëþäè, 
à õàðàêòåðèçóþòüñÿ ð³âíîì³ðíèì ðîçïîä³ëîì 
ôðàãìåíò³â ÄÍÊ. Ðàí³øå íàìè âñòàíîâëåíî, 
ùî íàâ³òü íåçíà÷íà çì³íà ã³äðîôîáíîñò³ òà 
ù³ëüíîñò³ êàò³îí³â ïîâåðõí³ ñëþäè ïðèçâîäèòü 
äî çíà÷íî¿ çì³íè ìîðôîëîã³¿ ³ììîá³ë³çîâàíèõ 
ìîëåêóë ÄÍÊ [32, 33].
Îñê³ëüêè òåðìîìåòðè ìîæóòü ëîêàë³çóâàòèñÿ 
â áóäü-ÿêîìó ëîêóñ³ ìîëåêóëè ÐÍÊ, äëÿ ïîøó-
êó øïèëüîê, îñíîâíèõ êîìïîíåíò³â íîâèõ ïî-
òåíö³éíèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ 
â³ä â³äîìèõ 4U-ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, íà ïåðøîìó 
åòàï³ íàìè ïðîàíàë³çîâàí³ ïîñë³äîâíîñò³ õðî-
ìîñîìíî¿ ÄÍÊ òðüîõ ³çîëÿò³â S. enterica, ùî íå 
ì³ñòÿòü 4U-ÐÍÊ-òåðìîìåòð. 
Ïðîâåäåíèé êîìï’þòåðíèé òà òåðìîäèíàì³÷-
íèé àíàë³ç ³çîëÿòó S. entericà ç ïîâí³ñòþ ñåêâåíî-
âàíèì ãåíîìîì (íîìåð FM 200053 äëÿ GenBank) 
äîçâîëèâ âèÿâèòè ÷îòèðè øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè 
(ðèñ. 4), ÿê³ çàäîâîëüíÿþòü íåîáõ³äíèì óìîâàì 
ïîòåíö³éíîãî ÐÍÊ-òåðìîìåòðà: ïîñë³äîâí³ñòü 
Øàéí-Äàëüãàðíî; ñàéò ³í³ö³àö³¿ òðàíñëÿö³¿, ðîç-
òàøîâàíèé íà â³äñòàí³ íå á³ëüøå 15 íóêëåî-
òèä³â; â³äïîâ³äíà òåìïåðàòóðà (áëèçüêî 40–
42 ºÑ) ïëàâëåííÿ øïèëüêè; ëîêàë³çàö³ÿ â ä³-
ëÿíö³ 5ƍ-UTR. Íàÿâí³ñòü â³äîìèõ 13 ãåí³â òåï-
ëîâîãî øîêó (ç îäíèì ³ç ÿêèõ ç÷åïëåíèé 4U-
ÐÍÊ-òåðìîìåòð) â ³çîëÿò³ FM200053 äîçâîëÿº 
ïðèïóñòèòè, ùî â ãåíîì³ ñàëüìîíåë ìîæå ³ñ-
íóâàòè äåê³ëüêà òèï³â ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, à íå 
ò³ëüêè îäèí, íà öåé ÷àñ â³äîìèé ÿê 4U-ÐÍÊ-
òåðìîìåòð. 
Âàæëèâî, ùî øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè (ðèñ. 4) 
íå ò³ëüêè â³äïîâ³äàþòü íåîáõ³äíèì òà äîñòàòí³ì 
óìîâàì óòâîðåííÿ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, àëå º âè-
ñîêîêîíñåðâàòèâíèìè íåêàíîí³÷íèìè ñòðóê-
òóðàìè. Âîíè ïðèñóòí³ â ãåíîì³ âñ³õ äîñë³äæå-
íèõ 25 ³çîëÿò³â S. enterica ³ õàðàêòåðèçóþòüñÿ 
100%-âîþ ïîä³áí³ñòþ äî íóêëåîòèäíèõ ïîñë³-
äîâíîñòåé.  
Åêñïðåñ³ÿ òàêèõ ôàêòîð³â â³ðóëåíòíîñò³, ÿê 
ãåìîë³çèí òà ë³ïîïîë³ñàõàðèäè, â ïðîòåîáàêòå-
ð³ÿõ ðåãóëþºòüñÿ ôàêòîðîì åëîíãàö³¿ òðàíñ-
êðèïö³¿ RfaH. Ãåí yaeQ S. enterica áóâ ³äåíòèô³-
êîâàíèé ÿê âèñîêîêîï³éíèé ñóïðåñîð ãåìîë³-
òè÷íîãî äåôåêòó â äåëåòîâàíîìó ëàíöþãó ãåíà 
rfaH. Âèõîäÿ÷è ç öüîãî, Vicari et al. [34] ïðè-
ïóñòèëè, ùî áåçïîñåðåäíÿ ðîëü ãåíà yaeQ, ùî 
êîäóº ãëóòàìàòñèíòåòàçó, ïîëÿãàº ó òðàíñêðèï-
ö³éíîìó êîíòðîë³ áàêòåð³àëüíî¿ â³ðóëåíòíîñò³.
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Ðèñ. 4. Ïîòåíö³éí³ ÐÍÊ-òåðìîìåòðè, ùî ì³ñòÿòü SD-ïîñë³äîâí³ñòü ó ñòåáë³ øïèëüêè (âèä³ëåíî), òà ñòàðòî-
âèé êîäîí ³í³ö³àö³¿ (ï³äêðåñëåíî): à – òåìïåðàòóðà ïëàâëåííÿ øïèëüêè (tïë) ñòàíîâèòü 43,6 ºÑ çà ³îííî¿ ñè-
ëè I = 0,2 Ì Na+. Â³ëüíà åíåðã³ÿ Ã³ááñà ǻG = –2,0 êêàë/ìîëü. Øïèëüêîâà ñòðóêòóðà ëîêàë³çîâàíà â ä³ëÿíö³ 
5'-UTR ãåíà gltB, ùî êîäóº ïîïåðåäíèê ãëóòàìàòñèíòåòàçè S. enterica. ×åðâîíà ñìóãà âêàçóº íà ìÐÍÊ; á – 
tïë = 44,9 ºÑ; ǻG = –1,9 êêàë/ìîëü. Øïèëüêîâà ñòðóêòóðà ëîêàë³çîâàíà â ä³ëÿíö³ 5'-UTR ãåíà yaeQ, ùî 
êîäóº îäèí ç ðåãóëÿòîð³â â³ðóëåíòíîñò³ S. enterica; â – øïèëüêîâà ñòðóêòóðà ëîêàë³çîâàíà â ä³ëÿíö³ 5'-UTR 
ãåíà, ùî êîäóº ã³ïîòåòè÷íèé ïðîòå¿í. ǻG = –9,3 êêàë/ìîëü; ã – tïë = 42,0 ºÑ; ǻG = –2,1 êêàë/ìîëü. 
Øïèëüêîâà ñòðóêòóðà ëîêàë³çîâàíà â ä³ëÿíö³ 5'-UTR ãåíà, ùî êîäóº ã³ïîòåòè÷íó ã³äðîëàçó, ïîä³áíó äî 
ãàëîãåíîêèñëî¿ äåãàëîãåíàçè, S. enterica. Íàâåäåí³ øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè â³äïîâ³äàþòü íåîáõ³äíèì òà äîñòàò-
í³ì óìîâàì óòâîðåííÿ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, º âèñîêîêîíñåðâàòèâíèìè íåêàíîí³÷íèìè ñòðóêòóðàìè òà çíàé-
äåí³ â ãåíîì³ âñ³õ 25 ïðîàíàë³çîâàíèõ ³çîëÿò³â Salmonella enterica
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Â³äîìî, ùî äëÿ ð³çíèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â 
ïëàâëåííÿ â³äáóâàºòüñÿ çà ð³çíèõ òåìïåðàòóð: 
ROSE-òåðìîìåòð ïëàâèòüñÿ çà 42 ºÑ, à pfrA- 
òà lcrF-òåðìîìåòðè – çà 37 ºÑ [35]. Òîìó ÿê 
ïîòåíö³éí³ ÐÍÊ-òåðìîìåòðè íàìè âèêîðèñòàí³ 
øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè, òåìïåðàòóðè ïëàâëåííÿ 
ÿêèõ çíàõîäèëèñü ó ä³àïàçîí³ 37–42 ºÑ.  
Äëÿ áàãàòüîõ 5ƍ-UTR-ïîñë³äîâíîñòåé äîâîë³
âàæêî ïåðåäáà÷èòè ìîæëèâ³ñòü ¿õíüîãî ôóíê-
ö³îíóâàííÿ â ðîë³ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â. Äëÿ ï³ä-
òâåðäæåííÿ ðîáîòè øïèëüêîâî¿ ñòðóêòóðè ÿê 
òåðìîäàò÷èêà íåîáõ³äíî ïðîâåñòè åêñïåðèìåíòè, 
íàïðèêëàä, òåñòóâàííÿì in vivo åôåêòèâíîñò³ 
åêñïðåñ³¿ ðåïîðòåðñüêîãî ãåíà çà ð³çíèõ òåì-
ïåðàòóð àáî ïëàâëåííÿì øïèëüêîâî¿ ñòðóêòó-
ðè (äî ñêëàäó ÿêî¿ âõîäèòü SD-ïîñë³äîâí³ñòü). 
Âèì³ðþâàííÿ ðåàëüíî¿ òåìïåðàòóðè ïëàâëåííÿ 
âèçíà÷åíèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â çä³éñíþþòü, íà-
ïðèêëàä, çà äîïîìîãîþ ñïåêòðîñêîï³¿ êðóãî-
âîãî äèõðî¿çìó àáî ÓÔ-ñïåêòðîñêîï³¿. Îñê³ëü-
êè òåìïåðàòóðà ïëàâëåííÿ íóêëå¿íîâèõ êèñëîò 
çàëåæèòü â³ä ³îííî¿ ñèëè, ïðè îö³íö³ òåðìî-
äèíàì³÷íèõ ïàðàìåòð³â òåðìîìåòð³â ââàæàþòü, 
ùî êîíöåíòðàö³ÿ ³îí³â Mg2+ â ³íòåðâàë³ 1–2 ìÌ 
â³äïîâ³äàº ô³ç³îëîã³÷íîìó çíà÷åííþ âñåðåäèí³ 
áàêòåð³àëüíèõ êë³òèí.
Ìîæëèâ³ñòü ôóíêö³îíóâàííÿ çíàéäåíèõ 
øïèëüêîâèõ ñòðóêòóð ÿê òåðìîñåíñîð³â â ãåíî-
ì³ S. ånterica ï³äòâåðäæóºòüñÿ òèì ôàêòîì, ùî 
Neupert et al. [11] åêñïåðèìåíòàëüíî âñòàíîâè-
ëè ôóíêö³îíóâàííÿ ÿê òåðìîñåíñîðà øïèëü-
êîâî¿ ñòðóêòóðè, ïîâí³ñòþ àíàëîã³÷íî¿ îäíîìó 
³ç çíàéäåíèõ ïîòåíö³éíèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â 
(ðèñ. 4, â). Ïðîâåäåíå àâòîðàìè ïîð³âíÿííÿ 
çà ô³ç³îëîã³÷íèõ óìîâ åôåêòèâíîñò³ ðîáîòè 12 
ñèíòåòè÷íèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â ïîêàçàëî, ùî 
çàçíà÷åíèé ÐÍÊ-òåðìîìåòð (ðèñ. 4, â) º îä-
íèì ç äâîõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, íàéá³ëüø åôåê-
òèâíî êîíòðîëþþ÷èõ òåìïåðàòóðíî çàëåæíó 
åêñïðåñ³þ ãåíà lacZ, ùî êîäóº ȕ-ãàëàêòîçèäàçó 
â E. ñoli [11]. Çíàéäåí³ íàìè ïîòåíö³éí³ ÐÍÊ-
òåðìîìåòðè (ðèñ. 4) çíà÷íî â³äð³çíÿþòüñÿ ñâî-
ºþ âòîðèííîþ ñòðóêòóðîþ. Â òîé ÷àñ ÿê ÐÍÊ-
òåðìîìåòðè õàðàêòåðèçóþòüñÿ íåâåëèêîþ ïåò-
ëåþ (4–5 í.), åêñïåðèìåíòàëüíî ï³äòâåðäæåíèé 
ÐÍÊ-òåðìîìåòð (ðèñ. 4, â) ìàº äîâîë³ âåëèêó 
ïåòëþ, õî÷à âñ³ çíàéäåí³ øïèëüêîâ³ ñòðóêòó-
ðè ìàþòü äîñêîíàëå ñòåáëî. Îñê³ëüêè â ðîáîò³ 
[11] âñòàíîâëåíî, ùî øïèëüêè, ÿê³ çíà÷íî 
ð³çíÿòüñÿ, îäíàêîâî åôåêòèâíî ïåðåêëþ÷àþòü 
åêñïðåñ³þ ãåíà, ìîæíà ñïîä³âàòèñÿ, ùî é ³íø³ 
øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè (ðèñ. 4) òàêîæ âèñòóïàòè-
ìóòü â ðîë³ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â.
Äëÿ ïåðåâ³ðêè íàä³éíîñò³ àëãîðèòìó âèç-
íà÷åííÿ âòîðèííèõ ñòðóêòóð íàìè ïðîâåäåíî 
ìîäåëþâàííÿ âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè ó ôðàãìåíò³ 
ìÐÍÊ Sañcharomyces cerevisiae. Äëÿ ôðàãìåíòà 
äîâæèíîþ 74 ï.í. ó ðîáîò³ Lu et al. [36] ïåðåä-
áà÷åíî òðè âàð³àíòè âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè, êî-
æåí ç ÿêèõ õàðàêòåðèçóºòüñÿ 19 êàíîí³÷íèìè 
ïàðàìè íóêëåîòèä³â. Ìîäåëþâàííÿ âòîðèííî¿ 
ñòðóêòóðè çà äîïîìîãîþ ïàêåòà ïðîãðàì Gene-
Bee ï³äòâåðäæóº òàêîæ ìîæëèâ³ñòü óòâîðåííÿ 
19 êàíîí³÷íèõ ïàð íóêëåîòèä³â. Òàêèì ÷èíîì, 
ïðîâåäåíå òåñòóâàííÿ ïîêàçàëî, ùî ðåçóëüòàòè 
âèçíà÷åííÿ âòîðèííèõ ñòðóêòóð äîáðå óçãîäæó-
þòüñÿ ç ë³òåðàòóðíèìè äàíèìè, îòæå ìåòîäèêó 
ïåðåäáà÷åííÿ ïîòåíö³éíèõ øïèëüêîâèõ ñòðóê-
òóð ìîæíà ââàæàòè íàä³éíîþ.
²íøèì ï³äòâåðäæåííÿì íàä³éíîñò³ ìåòîäè-
êè ïîøóêó ã³ïîòåòè÷íèõ ðèáîïåðåìèêà÷³â, ÿêó 
âèêîðèñòîâóâàëè â äàí³é ðîáîò³, ìîæå ñëóæè-
òè ¿õíº íàñòóïíå òåñòóâàííÿ. Âçàãàë³, áóäü-ÿê³
òåîðåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ ìîæíà ââàæàòè óñï³ø-
íèìè ò³ëüêè ï³ñëÿ ¿õíüî¿ åêñïåðèìåíòàëüíî¿ 
ïåðåâ³ðêè. Òîìó â ðàìêàõ ï³ëîòíîãî ïðîåêòó 
íàìè ïðîâåäåíî ïîïåðåäí³ åêñïåðèìåíòàëüí³ 
äîñë³äæåííÿ ç ïåðåâ³ðêè íèçêè ÐÍÊ-òåðìî-
ìåòð³â â ãåíîì³ Salmonella enterica, ðàí³øå òåî-
ðåòè÷íî âèçíà÷åíèõ íàìè. Ñèíòåçîâàí³ íóê-
ëåîòèäí³ ïîñë³äîâíîñò³ ïîòåíö³éíèõ ÐÍÊ-
òåðìîìåòð³â êëîíóâàëè â êë³òèíè E. coli ïîðÿä 
ç 5ƍ-ê³íöåì ãåíà, ùî êîäóº GFP, òà ïðîâåëè
äåê³ëüêà ïîïåðåäí³õ åêñïåðèìåíò³â ç òåìïåðà-
òóðíîãî çñóâó, ñïîñòåð³ãàþ÷è çà çì³íîþ ôëóî-
ðåñöåíö³¿ á³ëêà GFP â E. coli. Ïðè çì³í³ òåì-
ïåðàòóðè ç 22 äî 37 ºÑ ðåºñòðóâàëè ñëàáêó 
³íäóêö³þ GFP, ïðîòå íå íàñò³ëüêè ñèëüíó, ÿêó 
ñïîñòåð³ãàëè äëÿ ñèíòåòè÷íèõ ÐÍÊ-òåðìî-
ìåòð³â ïðè òåìïåðàòóðíî-êîíòðîëüîâàí³é åêñ-
ïðåñ³¿ ãåí³â â áàêòåð³ÿõ.
Òàêèì ÷èíîì, íà îñíîâ³ êîìï’þòåðíîãî òà 
òåðìîäèíàì³÷íîãî àíàë³çó ïîâí³ñòþ ñåêâåíîâà-
íèõ ãåíîì³â 25 ³çîëÿò³â Salmonella enterica âñòà-
íîâëåíî àëãîðèòì òà êðèòåð³¿ ïîøóêó íîâèõ 
ïîòåíö³éíèõ ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â, ùî äîçâîëèòü 
ó ïîäàëüøîìó ïðîâåñòè ïîøóê ïîòåíö³éíèõ 
ÐÍÊ-òåðìîìåòð³â ó ãåíîì³ ³íøèõ ñîö³àëüíî 
çíà÷èìèõ ïàòîãåí³â. Äëÿ S. enterica íà äîäàòîê 
äî â³äîìîãî 4U-ÐÍÊ-òåðìîìåòðà âèçíà÷åíî 
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øïèëüêîâ³ ñòðóêòóðè, ÿê³ ìîæóòü áóòè íîâèìè 
ÐÍÊ-òåðìîìåòðàìè. Âîíè â³äïîâ³äàþòü íåîá-
õ³äíèì òà äîñòàòí³ì óìîâàì óòâîðåííÿ ÐÍÊ-
òåðìîìåòð³â òà º âèñîêîêîíñåðâàòèâíèìè íåêà-
íîí³÷íèìè ñòðóêòóðàìè, îñê³ëüêè ïðèñóòí³ â 
ãåíîì³ âñ³õ äîñë³äæåíèõ ³çîëÿò³â S. enterica.
Ðîáîòó ÷àñòêîâî ï³äòðèìàíî Íàö³îíàëüíîþ 
àêàäåì³ºþ ìåäè÷íèõ íàóê Óêðà¿íè (ãðàíò ÀÌÍ 
95/2010). Àâòîðè âèñëîâëþþòü ïîäÿêó ðåöåíçåí-
òó çà êðèòè÷í³ çàóâàæåííÿ, ³äå¿ òà ïðîïîçèö³¿, 
ñïðÿìîâàí³ íà ïîë³ïøåííÿ ñòàòò³.
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PUTATIVE TEMPERATURE SENSITIVE 
RIBOSWITCHERS IN SALMONELLA GENOME 
Currently, a number of structurally and functionally dif-
ferent temperature-sensitive elements like as RNA ther-
mometers which control a variety of biological processes 
of bacteria, including virulence, are known. Well-known 
RNA thermometers correspond to one long step-loop 
structure or few hairpins which can be matched or 
mismatched. Based on the computer and thermodynamical 
analysis of 25 isolates of Salmonella enterica with complete 
genome, algorithm and the criteria of search for putative 
RNA thermometers were developed. It will permit to 
perform the search of potential riboswitchers in genome of 
socially significant pathogens in the future. For S. enterica, 
in addition to well-known 4U RNA thermometer, four 
step-loop structures that may be new RNA thermometers 
were identified and two of them are localized in 5'-UTR 
of virulence regulators gltB and yaeQ. They correspond to 
necessary and sufficient conditions of RNA thermometer 
formation as far as these highly conservative structures are 
found in genome of all 25 isolates of S. enterica. Matched 
hairpins forming cruciform structure in supercoiled pUC8 
plasmid were visualized by atomic force microscopy.
Î.Þ. Ëèìàíñêàÿ, Ë.À. Ìóðòàçàåâà, À.Ï. Ëèìàíñêèé
ÏÎÒÅÍÖÈÀËÜÍÛÅ ÒÅÐÌÎ×ÓÂÑÒÂÈÒÅËÜÍÛÅ 
ÐÈÁÎÏÅÐÅÊËÞ×ÀÒÅËÈ Â ÃÅÍÎÌÅ 
ÑÀËÜÌÎÍÅËË 
Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòåí ðÿä ñòðóêòóðíî è ôóíê-
öèîíàëüíî îòëè÷àþùèõñÿ òåìïåðàòóðî÷óâñòâèòåëü-
íûõ ýëåìåíòîâ – ÐÍÊ-òåðìîìåòðîâ, êîòîðûå êîíò-
ðîëèðóþò ðàçíîîáðàçèå áèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ 
áàêòåðèé, âêëþ÷àÿ âèðóëåíòíîñòü. Èçâåñòíûå ÐÍÊ-
òåðìîìåòðû ÿâëÿþòñÿ ñòðóêòóðàìè, ïðåäñòàâëÿþùè-
ìè èëè îäíó ïðîòÿæåííóþ øïèëå÷íóþ ñòðóêòóðó, 
èëè íåñêîëüêî øïèëåê, êîòîðûå ìîãóò áûòü êàê 
ñîâåðøåííûìè, òàê è íåñîâåðøåííûìè. Íà îñíî-
âå êîìïüþòåðíîãî è òåðìîäèíàìè÷åñêîãî àíàëèçîâ 
ïîëíîñòüþ ñåêâåíèðîâàííûõ ãåíîìîâ 25 èçîëÿòîâ
Salmonella enterica óñòàíîâëåíû àëãîðèòìû è êðèòå-
ðèè ïîèñêà ïîòåíöèàëüíûõ ÐÍÊ-òåðìîìåòðîâ, ÷òî
ïîçâîëèò â äàëüíåéøåì ïðîâåñòè ïîèñê ïîòåí-
öèàëüíûõ ÐÍÊ-òåðìîìåòðîâ â ãåíîìå äðóãèõ ñî-
öèàëüíî çíà÷èìûõ ïàòîãåíîâ. Äëÿ S. enterica â 
äîïîëíåíèå ê èçâåñòíîìó 4U-ÐÍÊ-òåðìîìåòðó îï-
ðåäåëåíû ÷åòûðå øïèëå÷íûå ñòðóêòóðû (äâå èç íèõ 
ëîêàëèçîâàíû â 5ƍ-íåòðàíñëèðóåìîé îáëàñòè ðåãó-
ëÿòîðîâ âèðóëåíòíîñòè gltB è yaeQ), êîòîðûå ìîãóò 
áûòü íîâûìè ÐÍÊ-òåðìîìåòðàìè. Îíè ñîîòâåò-
ñòâóþò íåîáõîäèìûì è äîñòàòî÷íûì óñëîâèÿì îá-
ðàçîâàíèÿ ÐÍÊ-òåðìîìåòðîâ è ÿâëÿþòñÿ âûñîêî-
êîíñåðâàòèâíûìè íåêàíîíè÷åñêèìè ñòðóêòóðàìè,
ïîñêîëüêó ïðèñóòñòâóþò â ãåíîìå âñåõ èññëåäî-
âàííûõ èçîëÿòîâ S. enterica. Ñîâåðøåííûå øïèëüêè, 
îáðàçóþùèå êðåñòîîáðàçíóþ ñòðóêòóðó â ñóïåðñïè-
ðàëüíîé ïëàçìèäå pUC8, âèçóàëèçèðîâàíû ïîñðåä-
ñòâîì àòîìíî-ñèëîâîé ìèêðîñêîïèè.
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